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摘要  XpERRAKNG (Sagittaria pygmaea Miq.) 的 传粉 过 程 与 花粉 流 作 了 观察 ， 用 同 工 酶 遗传 标记 
法 对 其 一 个 自然 居 群 的 异 交 率 作出 定量 估计 。 在 自然 及 人 工 居 群 中 均 观察 到 虫 媒 传 粉 ， 其 中 
有 较 大 比例 的 近 距 离 传 粉 。 未 检 出 风 媒 花粉 流 。 自 交 可 育 ， 同 时 存在 肉 雄 同 株 和 花序 内 上 峻 雄 
花 异 熟 等 异 交 机 制 。 异 交 率 估计 结果 (t= 49.9% ) 表明 其 交配 系统 为 异 交 / 自 交 兼 性 系统 。 作 
者 认为 ， 其 较 大 比例 的 自 交 应 归 因 于 同 株 之 不 同 克 隆 分 株 间 交配 的 频繁 发 生 。 
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Abstract The pollination mechanism and mating system of Sagittaria pygmaea were studied synthetically. 
In natural or experimental populations, interfloral pollination by insects was observed, and the pollen flows 
are mediated by insect pollination. Most pollen grains moved by pollinators are very near to neighbors, occa- 
sionally longer distance pollination is occurred. The pollen flows mediated by wind were not found. Results of 
artificial isolation and pollination showed that the fruit — sets after artificial selfing/outcrossing were consider- 
ably high, and that the monoecy and dichogamy in inflorescence were outcrossing mechanisms. Using 
isozyme genetic markers, the mating system parameter of a population in this species was estimated quantita- 
tively. According to the value of the outcrossing rate ( -49. 995), the mating system of the species stud- 
ied could be a concurrent selfing/outcrossing system. The authors deduced that the higher rate of selfing of 
population in S. pygmaea. should be due to the frequency of crossing between different ramets in the same in- 
divadual. 
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高 等 植物 不 同类 群 间 乃 至 种 内 不 同居 群 间 交 配 式样 有 着 较 大 幅度 的 变化 ， 了 解 交配 系 
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统 (mating system). 成 为 研究 居 群 水 平 基 因 传 递 以 至 进化 机 制 与 过 程 的 前 提 (Hamrick, 
1982)。 本 世纪 70 年 代 以 来 ， 交 配 系统 定量 研究 不 断 发 展 ， 有 过 异 交 率 (outcrossing rate) 
估计 的 类 群 迅速 增加 。 但 由 于 水 生 植 物 中 普遍 存在 克隆 繁殖 (Haynes, 1988; Grace, 1993), 
居 群 高 度 组 织 化 导致 交配 系统 定量 研究 的 技术 困难 ， 只 在 极 少 数 类 群 中 作 过 此 类 研究 
(Barret et al，1993)。 尽 管 泽 泻 科 在 被 子 植物 进化 历程 中 有 着 特殊 地 位 ， 人 们 对 其 交配 系 
统 了 解 不 够 深入 ， 除 汪 小 凡 和 陈 家 宽 〈1998a，1998b) TE/]N2É TA ( Sagitiaria potamogetifolia 
Mer.) 和 长 唆 毛 黄 泽 泻 ( Ranalisma rostratum Stapf.) 的 工作 外 ， 目 前 尚未 见 该 科 其 他 种 有 
过 异 交 率 定 量 估 计 。 

kRzRlA (S.pygmaea Miq.) 是 泽 泻 科 中 一 种 常见 的 水 生 草本 植物 ， 以 铀 和 贸 葵 进行 营养 
繁殖 ， 同 时 正常 完成 有 性 生殖 过 程 。 该 种 的 居 群 变异 已 有 过 研究 〈 陈 家 宽 ，1989; 陈 家 宽 
等 ,1983) ， 但 尚 无 交配 系统 研究 的 报道 。 本 研究 试图 对 矮 慈 姑 传 粉 机 制 和 交配 式样 作出 
系统 的 研究 ， 尤 其 是 对 其 异 交 率 作 出 定量 估 测 ， 在 此 基础 上 讨论 营养 繁殖 等 因素 对 有 性 生 
殖 ( 自 交 / 异 交 比 例 ) 的 影响 。 


1 材料 与 方法 


1.1 材料 

研究 对 象 为 湖北 武昌 居 群 (30930'N, 114920'E) 和 建始 居 群 (30920'N, 110900'E), Sf 
外 考察 及 取样 时 间 为 1996 年 7~ 11 月 间 ， 部 分 材料 移 栽 于 武汉 大 学 水 生 植 物 栽 培 区 。 任 
证 标本 陈 家 宽 C.0021、C.0070， 存 于 武汉 大 学 植物 标本 馆 (WH)。 
1.2 研究 方法 
1.2.1 传粉 过 程 与 花粉 流 研 究 ” 在 自然 居 群 中 ， 考 察 开 花 习性 并 观测 虫 媒 及 风 媒 传粉 过 
程 。 虫 媒 花 粉 流 以 昆虫 访 花 频 度 及 飞行 距离 衡量 一 一 在 昆虫 访 花 活 路 期 内 统计 中 每 20 min 
时 间 段 中 雄花 及 肉 花 受 访 次 数 ; @ 访 花 者 在 花 间 的 飞行 距离 (起 落 于 同一 克隆 分 株 上 的 飞 
行 记 距 离 为 0)。 风 媒 花 粉 流 观测 采用 重力 玻 片 法 ， 在 目的 花序 一 侧 顺风 布 片 ， 间 距 0.2 
m， 每 组 10 片 ，24 h 后 收 片 镜 检 。 
1.2.2 人 工控 制 授粉 试验 “在 栽培 试验 区 中 ， 对 供 试 种 的 花 作 人 工 隔离 和 授粉 处 理 ; 四 
雌花 套 袋 ; @ 整 花序 套 袋 ; 鲜 同 株 异 花 授 粉 和 轩 异 株 异 花 授 粉 ， 各 种 操作 皆 在 花药 即将 开 
裂 时 进行 ， 每 项 处 理 重复 6~ 10 次 。 统 计 各 种 处 理 的 结实 率 ， 并 与 自然 授粉 时 的 结实 率 作 
对 照 ， 以 判定 自 交 / 异 交 的 可 能 性 与 亲 和 性 。 
1.2.3 ” 异 交 率 的 定量 估 测 ”多 位 点 估计 法 较为 精确 (Shaw et al, 1981; Ritland & Jain, 
1981)， 已 有 一 系列 软件 用 于 此 类 工作 (Ritland，1990)。 由 于 水 生 植 物 的 克隆 繁殖 给 选择 
位 点 带 来 困难 (Baret et al，1993)， 本 研究 仍 采 用 单位 点 估计 法 ( 汪 小 几 和 陈 家 宽 ， 
1998a，1998b; Clegg, 1980; Brown & Allard，1970)。 人 中 居 群 考察 与 取样 对 居 群 花序 密 
度 、 分 布 格局 及 所 在 生境 的 水 肥 条 件 作 初步 考察 后 随机 从 以 开花 的 植株 (每 一 地 上 部 分 独 
立 的 克隆 分 株 均 视 作 一 植株 ) 约 30 株 上 各 取 鲜 叶 一 份 为 亲 代 样本 ， 取 样 后 的 克隆 分 株 上 
之 已 受 粉 峻 莫 群 长 成 成 熟 聚 合 首 果 后 培养 出 幼苗 为 子 代 样本 。 人 @ 同 工 酶 遗传 标记 选择 ， 用 
聚 丙 烯 酰胺 凝 胶 电 泳 (PAGE) 法 得 到 若干 种 同 工 酶 酶 谱 ， 筛 选 明 显 而 稳 定 的 遗传 多 态 位 
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点 作 遗 传 标 记 。 经 反复 比较 分 析 ， 确 定 酯 酶 (EST) 同 工 酶 的 一 个 位 点 为 标记 。 考 虑 到 
EST 位 点 可 能 在 不 同 发 育 阶段 表达 不 同 ， 用 2 mg 鲜 重 幼苗 至 成 株 不 同 发 育 程度 的 叶 作 电 
泳 分 析 ， 确 定 了 所 选 位 点 的 稳定 性 。@ 亲 代 基 因 型 频率 检测 : 对 亲 代 酶 样 作 电泳 分 析 ， 根 
据 EST 酶 谱 ， 统 计 居 群 中 亲本 在 标记 位 点 上 所 表达 的 各 基因 型 频率 ， 并 推算 花粉 库 中 雄 
配子 体 基 因 型 频率 。@ 子 代 杂 合 率 检测 ， 取 纯 合 基 因 型 亲本 上 的 聚合 果 培 养 出 的 幼苗 ， 分 
别 制 成 子 代 酶 样 ， 检 测 每 个 家 系 子 代 在 标记 位 点 上 的 杂 合 率 。 共 抽检 5 个 家 系 ， 每 家 系 抽 
检 幼 苗 20 ~ 40 株 。 回 异 交 率 估计 : 设 亲 代 中 某 一 等 位 基因 纯 合 型 频率 为 p， 该 等 位 基因 与 
其 他 等 位 基因 的 杂 合 型 的 频率 为 r， 这 种 纯 合 型 母 本 的 子 代 杂 合 率 为 h， 该 家 系 异 交 率 最 
大 可 能 性 估计 值 从 下 式 得 出 : 


^ h 
BE 1- (p* r/2) 


2 结果 


2.1 花 与 花序 的 结构 及 开花 习性 

花 部 结构 与 文献 描述 (孙祥 钟 等 ，1991; 陈 家 宽 ，1989) 一 致 。 与 传粉 机 制 相关 的 特 
征 包括 : 其 花冠 白色 ， 直 径 约 15 mm; @ 雌 花 的 离 生 心 皮 密集 于 头 状 花 托 上 ， 利 于 捕获 
花粉 。 该 种 开花 过 程 持续 1~ 2 d (HOTFACR), ， 峻 雄 同 株 但 同 花 序 上 的 肉 、 雄 花 在 开花 时 
序 上 不 重合 ( 偶 有 例外 )， 每 一 个 体 有 多 个 克隆 分 株 ， 每 一 分 株 可 产生 2 个 或 更 多 花序 ， 
因而 同一 个 体 常 有 多 打上 肉 、 雄 花 同时 开放 。 
花序 梗 的 长 度 因 水 深 变化 有 较 大 幅度 的 变异 人 
( 陈 家 宽 ，1983) ， 保 证 出 水 开花 。 
2.0 传粉 过 程 与 花粉 流 

在 该 种 的 自然 及 人 工 居 群 中 均 观 察 到 昆 
虫 访 花 ， 访 花 者 活动 高 峰 期 在 开花 后 2~3he 
内 。 在 湖北 建始 居 群 中 ， 访 花 者 为 蜜蜂 S 
(Apidae) i: (Tabanidai), ， 肉 花 、 雄花 受 “ o 
访 频 度 分 别 为 3.6 次 /h (SD =1.3 次 /h，N = 
10) 和 2.4 次 /h (SDz0.83X/h, N26), 在 
显微镜 下 观察 了 访 花 者 携 粉 情况 并 鉴定 其 所 图 1 矮 枇 姑 居 群 中 传粉 昆虫 飞行 距离 频率 分 布 
携带 的 花粉 ， 表 明 这 些 访 花 者 有 传粉 作用 。 。 Fel Fremencies of pollinator moves in a population 
传粉 昆虫 飞行 距离 的 频率 分 布 见 图 1。 由 图 PDAS 

见 ， 访 花 昆 虫 的 飞行 以 较 近 距 离 ( 近 于 0.5 m) 者 和 较 远 距离 GET 2m) 者 居多 。 但 

应 注意 到 ， 传 粉 者 的 活动 并 不 能 等 同 于 花粉 流 距离 ， 与 实际 基因 流 之 间 更 存在 一 定 差异 
(Ennos & Clegg, 1982; Schaal, 1980)。 

在 湖北 建始 居 群 和 武昌 居 群 中 ， 用 重力 玻 片 法 在 距 矮 慈 寻 花粉 源 (2~3 个 花序 ) 0 ~ 
2 m 范围 内 布 片 24 h, 重复 3 次 ， 均 未 检测 出 该 种 的 风 媒 花粉 流 。 
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表 1 矮 花 寻 在 人 工 隔离 和 控制 授粉 后 的 结实 率 
Table 1 Percent fruit - sets of Sagittaria pygmaea. after artificial isolation and pollination 


平均 值 x (90) 标准 差 SD (96) 样本 量 N 
0 0 8 








肉 花 套 袋 Sheathing on pistillate flower 


两 性 花序 套 袋 Sheathing on bisexual inflorescence 0 0 10 
人 工 同 株 授 粉 Hand pollination between flowers of same plant 35.5 32.7 4 
自然 授粉 Open pollination 86.8 17.0 6 


2.3 ”人 工控 制 授粉 试验 结实 情况 

在 栽培 条 件 下 对 该 种 作 了 人 工 隔 离 和 控制 授粉 试验 ， 结 果 见 表 1。 上 肉 花 套 袋 后 不 能 结 
实 ， 基 本 排除 无 融合 结 籽 的 可 能 性 。 两 性 花序 套 袋 后 不 结实 ,说明 其 同一 花序 上 的 肉 雄 花 
在 开花 时 序 上 不 重 倒 ， 或 肉 雄 花 可 同时 开放 而 要 求 一 定 的 传粉 媒介 。 人 工 自 交 时 可 结实 ， 


但 其 结实 率 (35.090) 显著 低 于 自然 状态 的 结果 (86.890) (1 =2.76, P<0.05)。 由 于 在 
自然 状态 下 既 有 异 株 传 粉 也 有 同 株 之 不 同 克隆 分 株 间 的 传粉 ， 作 者 认为 ， 该 种 为 自 交 可 
育 ， 人 工 同 株 授 粉 的 结实 率 偏 低 系 操作 原因 所 致 。 

2.4 ”交配 系统 特征 参数 一 一 异 交 率 

2.4.1 居 群 基本 状况 本 研究 用 于 异 交 率 定量 估 测 的 居 群 为 武昌 南湖 居 群 ， 取 样 处 为 
一 莲塘 ， 取 样 时 间 为 1996 年 11 月 初 ， 此 时 塘 中 水 深 0~5 cm， 莲 叶 已 倒伏 、 Fo ERXÉ 
寻 克 隆 分 株 呈 聚集 分 布 ， 正 处 于 花 果 期 ， 花 序 密度 5~ 40 枝 /mv。 伴 生 种 为 鸭 舌 草 《 Mono- 
choria vaginalis) 等 ， 对 昆虫 传粉 无 阻碍 。 





图 2 矮 慈 姑 酯 酶 同 工 酶 酶 谱 ， 示 异 交 率 定量 估 测 所 用 遗传 标记 〈Est - 2 位 点 ) 
Fig.l Fig.2 EST bands of Sagittaria pygmaea, showing a genetic marker (locus Est— 2) used to estimate the outcrossing rate 











基因 型 Genotypes: 1 ~ 3, 6——— E;"E;'; 8——— E/Ej*; 4, 5, 7——E,'Ej 

2.4.2. 遗传 标记 位 点 与 亲 代 基因 型 频率 表 2 矮 蓄 姑 武昌 居 群 在 Eu - 2 位 点 上 的 基因 型 频率 
对 多 种 同 工 酶 作 过 电泳 飞行 后 ， 选择 酯 酶 Table 2 Genotype frequencies at Locus Est - 2 
(EST) 同 工 酶 Es - 2 位 点 作为 遗传 标记 一 Peon Serin gm 
(图 2)， 该 位 点 在 各 个 发 育 时 期 均 十 分 稳 E wp 
定 。 在 本 研究 所 用 标准 电泳 条 件 分 离 胶 浓度 Ej E, 0.786 = 
1096, a; b=37.5、pH =8.8， 胶 板 规格 120 Ms gd 

mm (长 ) x104 mm (9E) x lmm ( 厚 ); TK E? = 0.893 

缩 胶 浓度 495, a: b=37.5、pH= 6.8; 电极 E^ ! 0.036 


E - 0.071 
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液 为 Tris - 甘氨酸 缓冲 液 ，pH = 8.3; 稳 压 
250 v， 电 泳 时 间 3.5 h 下 ， 该 位 点 的 迁移 率 
为 Rf=0.54~0.59。 铸 慈 姑 武 昌 居 群 样本 在 此 位 点 表达 了 3 个 等 位 基因 ;Es* (Rf=0.54)、 
Ej? (Rf=0.57) 和 Eo (Rf=0.59)， 各 种 基因 型 及 其 频率 见 表 2。 
Ao ， 矮 慈 姑 武 虽 南 湖 居 群 异 交 率 估计 
Table 3 Estimation on outcrossing rate of a population in Sagittaria pygmaea 








配子 体 基因 频率 子 代 杂 合 率 异 交 率 
家 系 亲本 (HEAR) 基因 型 Gene frequencies Heterozygotic frequencies Outcrossing rate 
Families Maternal genotypes of gametophyte in progenies ^ =h/ (1-p-r7/2) 
p+r/2 h (96) 
1 了 2 也 0.893 0.028 26.2 
2 E'ES 0.893 0.071 66.4 
3 ESES 0.893 0.100 93.5 
4 EE,* 0.893 0.045 42.1 
5 EE, 0.893 0.023 21.5 
平均 值 Mean 一 一 - 49.9 
标准 差 SD - - - 29.4 


0 


2.4.3 子 代 杂 合 率 与 异 交 率 估计 值 ” 对 5 个 纯 合 型 亲本 ( 母 本 ) 的 子 代 作 了 检测 ， 得 出 


各 家 系 子 代 杂 合 率 ， 推 算出 异 交 率 估计 值 ， 平 均值 为 t= 49.9%， 详 见 表 3。 根 据 异 交 率 
定量 估计 结果 初步 判断 ， 矮 慈 姑 为 自 交 / 异 交 兼 性 交配 系统 。 当 然 ， 由 于 种 内 居 群 间 乃 至 
居 群 内 的 异 交 率 的 差异 普遍 存在 (Hamriek, 1982), ， 要 对 一 个 种 的 交配 系统 类 型 作出 准确 
判断 ， 还 应 有 多 居 群 、 多 位 点 的 异 交 率 定 量 估计 结果 。 


3 讨论 


3.1 影响 矮 蓄 姑 交配 系统 的 因素 

3.1.1 克隆 繁殖 对 异 交 率 的 影响 在 水 生 植 物 中 普遍 具有 高 效 的 克隆 繁殖 (Grace, 
1993; Haynes, 1988), ， 而 克隆 繁殖 对 居 群 遗传 结构 有 着 深刻 影响 ， 矮 慈 姑 等 种 以 希 粤 荃 营 
营养 繁殖 ， 且 克隆 分 株 披 此 相连 不 易 扩 散 ， 导 致 克隆 间 遗 传 结构 异 质 性 。Ennos 和 Clegg 
(1982) 曾 以 Ipomoea purpurea. 〈 旋 花 科 ) 的 实验 居 群 研究 过 居 群 亚 结 构 化 对 交配 系统 的 影 
响 ， 当 不 同 基因 型 的 植株 排列 成 板块 状 时 ， 异 交 率 估计 值 显著 低 于 随机 排列 时 的 结果 ， 这 
种 情况 被 视 为 同型 异 交 导致 异 交 率 估计 偏 低 。 与 此 类 似 ， 矮 慈 姑 的 相同 基因 型 的 不 同 克隆 
分 株 常 排列 为 板块 状 ， 在 基因 流 距离 有 限 的 前 提 下 ， 也 会 有 较 低 的 异 交 率 估计 值 。 但 应 注 
意 到 ， 矮 慈 姑 的 相同 基因 型 克隆 分 株 之 间 的 交配 实质 上 是 个 体内 的 自 交 ， 因 而 克隆 繁殖 的 


结果 应 是 使 异 交 率 本 身 降低 。 本 研究 所 得 到 的 无 慈 寻 的 一 个 居 群 的 异 交 率 估 计 结 果 (t 
49.995) 基本 反映 了 该 种 交配 系统 特征 。 
3.1.2 昆虫 传粉 习性 对 异 交 率 的 影响 。 诸如 矮 匡 姑 这 样 的 自 交 亲 和 的 类 群 ， 传 粉 者 的 
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活动 习性 对 居 群 中 自 交 / 异 交 比 例会 有 较 大 影响 。 根 据 本 研究 对 矮 慈 姑 居 群 中 虫 媒 传粉 的 
观察 ， 访 花 昆 虫 的 飞行 以 较 近 距离 GIET 0.5 m) 者 为 多 (55% 以 上 )。 尽 管 由 于 花序 内 上 肉 
雄花 异 熟 ， 起 落 于 同一 花序 的 飞行 并 不 直接 造成 自 交 ， 但 较 多 的 近 距 离 飞行 使 得 克隆 斑 块 
内 的 交配 更 易 实现 ， 而 这 种 交配 是 自 交 的 一 种 形式 。 因 此 ， 访 花 昆 虫 的 近 距离 飞行 的 频率 
较 高 也 是 造成 矮 慈 姑 异 交 率 下 降 的 原因 之 一 。 由 于 基于 传粉 者 活动 观察 的 结果 与 实际 基因 
流 距离 之 间 存 在 较 大 差异 (Ennos & Clegg, 1982; Schall, 1980), [HE] E z& 5 2 SE n ji dE 
昆虫 的 活动 也 有 一 定 比 例 是 远 距离 的 ( 远 于 2 m) ， 因 而 维持 了 居 群 中 一 定 的 异 交 水 平 。 
3.2 水 生 植 物 异 交 率 定量 研究 中 的 若干 问题 

尽管 可 获得 对 某 些 水 生 植 物 交 配 系统 的 定量 估计 ， 这 仅 包 括 一 年 生 植物 (如 Eichhor- 
ria paniculata) 或 湿 生 植物 (Lomnanthes alba , Mimrlus guttatus )， 除 此 之 外 ， 其 他 湿 生 植物 
类 群 中 目前 尚 无 交配 系统 的 估计 (Barret et al，1993)。 水 生 植 物 类 群 中 普遍 存在 克隆 繁殖 
(Haynes，1988)， 而 与 估计 这 些 植 物 交 配 系统 相关 的 主要 技术 困难 牵涉 它们 的 居 群 高 度 组 
织 化 的 特征 (Barret et al，1993)。 估 计 交 配 系统 特征 参数 是 基于 混合 交配 模型 ， 该 模型 假 
定 了 一 种 理想 的 居 群 结构 (Clegg，1980)。 很 显然 ， 水 生 植 物 居 群 中 广泛 的 克隆 繁殖 会 导 
致 背离 这 些 假设 。 仅 由 少数 遗传 上 有 差别 的 无 性 系 组 成 的 居 群 可 能 在 时 间 和 空间 上 产生 亚 
结构 ， 以 致使 交配 不 是 随机 的 且 亲 本 间 花 粉 基因 型 频率 有 大 幅度 差异 ， 居 群 内 有 限 的 多 样 
性 还 可 能 导致 标记 位 点 之 间 的 明显 的 不 平衡 (Barret et af ，1993)。 此 外 ， 高 度 克 隆 居 群 还 
可 能 缺乏 用 以 研究 交配 系统 的 同 工 酶 位 点 上 的 变异 。 来 源 于 陆 生 克 隆 繁 殖 种 类 的 电泳 资料 
其 至 还 说 明 水 生 克 隆 居 群 中 存在 的 问题 还 不 只 是 遗传 上 的 一 致 性 和 亚 结构 化 (Barret et al , 
1993)。 本 研究 中 发 现 ， 矮 慈 姑 的 异 交 率 定量 估 测 同样 存在 遗传 上 一 致 性 导致 缺少 用 于 研 
究 的 位 点 以 及 居 群 内 高 度 亚 结构 化 等 困难 。 偏 离 理 想 的 混合 交配 模型 可 通过 使 用 体现 克隆 
居 群 某 些 复杂 特性 的 估计 程序 来 补救 ， 而 缺少 同 工 酶 变异 问题 更 为 严重 ， 也 许 要 用 更 具 变 
异性 的 DNA 水 平 的 分 子 标记 (Bart et al，1993)。 幸 运 的 是 ， 本 研究 的 供 试 材料 中 找到 
了 实用 的 同 工 酶 标记 位 点 。 在 不 对 经 典 模型 作 过 多 修改 的 前 提 下 ， 为 补救 居 群 亚 结 构 化 以 
及 个 体 对 花粉 库 的 贡献 率 相差 过 大 所 带 来 的 偏差 ， 采 取 的 方案 是 对 克隆 分 株 取样 而 非 对 个 
体 取样 。 依 Ennos 和 Clegg (1982), ， 居 群 的 亚 结构 化 会 使 异 交 率 估计 值 明 显 偏 低 。 的 确 ， 
按 本 研究 的 取样 方式 ， 对 克隆 分 株 的 异 交 率 估计 是 偏 低 了 ， 但 这 种 “ 偏 低 ” 的 估计 恰好 反 
映 了 个 体 异 交 率 的 真实 水 平 。 
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